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Zur embryonalen Entwicklung 
und zum Schlüpfzustand 
von zwei mediterranen Nassa -Arten * 

von 

Pio FIORONI 

Zoologische Anstalt der Universität Basel und Laboratoire Arago 
(Banyuls-sur-Mer, P.-O., France). 


EINLEITUNG 

Im Gegensatz zur Entwicklung der Opisthobranchier, die fast 
durchwegs an ein früh schlüpfendes planktontisches Veliger-Stadium 
gebunden ist, gestatten der grössere Dottergehalt und die in man¬ 
chen Fällen noch zusätzlich vorhandenen Ernährungsmöglichkeiten 
(Kapseleiweiss, Nähreier) manchen Prosobranchier-Arten, die 
Eikapseln im mehr oder weniger adultähnlichen Kriechstadium zu 
verlassen. 

Die Gattung Nassa ist in dieser Hinsicht besonders interessant, 
da sich neben Arten mit sehr lange planktontisch schwimmenden 
Veligern (bes. Nassa reticulata und incrassata; vgl. Tabelle I) auch 
eine im Stadium der Veliconcha (vgl. Werner), sowie eine wahr¬ 
scheinlich im Kriechstadium schlüpfende Art vorfindet. 

* Eine genauere Prüfung der Embryologie von Nassa mutabilis 
und Nassa reticulata scheint uns daher berechtigt, zumal ausser der 
frühen Beschreibung von Bobretzky und der allein die Kernver¬ 
hältnisse der Macromeren behandelnden Arbeit von Hoffmann nur 
wenige Literaturangaben vorliegen. So hat Pelseneer etwas ein- 

* Ausgeführt unter Mithilfe des Schweizerischen Nationalfonds zur För¬ 
derung der wissenschaftlichen Forschung. 
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gehender die Ontogenese von Nassa reticulata untersucht, während 
Ankel für beide oben erwähnten Arten den Kapselbau beschrieben 
hat. Schliesslich geben Lebour sowie Thorson Angaben über die 
postembryonale Entwicklung. 

Alle unsere Gelege stammen aus dem Mittelmeer (Herbier 
zwischen St. Cyprien und Canet-Plage (P.-O., France)) aus einer 
Tiefe zwischen 10-20 m. Die einzelnen Kapseln sind meist zu 
grösseren Reihen auf Posidonia-Blättern aufgereiht. Gelegentlich 
finden sich auch auf den kragenartigen, aus vielen Sandkörnern 
aufgebauten Gelegen von Polinices (Natica) kleinere oder grössere 
Zeilen von Nassa- Kapseln. 

Ausser den durch Vitalfärbungen (v.a. Kresyl-Brillantblau und 
Methylenblau) ergänzten Lebenduntersuchungen der Embryonen 
(in und ausserhalb der Kapsel) wurden auch Schnittserien der 
verschiedenen Entwicklungsstadien studiert. Vor der Fixierung 
(wässriger Bouin, Bouin-Holland, Lindsay-Johnson) bewährte sich 
eine Lähmung der älteren Embryonen durch geringe Kokainzuga¬ 
ben ins Meerwasser. 

Herrn Prof. G. Petit und seinen Mitarbeitern danke ich für die 
freundliche Aufnahme und die vielen Hilfeleistungen im Labora- 
toire Arago in Banyuls-sur-Mer. Vor allem aber ist diese Studie als 
ein bescheidener Dank für Herrn Prof. A. Portmann gedacht; in 
manchen gemeinsamen Arbeitsstunden in Banyuls und Roscoff hat 
er meine embryologischen Studien an Mollusken stark gefördert und 
vertieft. 

Die Gelege. 

Mit Ausnahme von Nassa suturalis , wo jedes Ei in einer stiel¬ 
artig ausgezogenen Hülle liegt (Risbec), zeigen die schon mehrfach 
beschriebenen Kapseln 1 der übrigen TVassa-Arten grosse Ähnlich¬ 
keit. Die stets mehrere bis viele Eier enthaltenden transparenten 
Ootheken sind urnenförmig, seitlich stark zusammengepresst und 
mit einer praeformierten apicalen SchlupföfTnung ausgestattet. Die 
Kopseiwände sind bei Nassa rnulabilis mit spitzenartig gekräuselten 
Fortsätzen versehen, welche nach Ankel durch Kneten in der 

1 Nassa iricrassata: Fischer, Lebour, Tiiorson — Nassa pygmaea: 
Vksteroaari», Tiiorson •— Nassa reticulata: Jeffreys, Meyeii-Moebius, 
Ankel, IJssino, Lebour — Nassa mutabilis : Ankel — Nassa obsoleta: Dimon. 
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Fussdrüse des Weibchens (wo auch die Härtung erfolgt) entstanden 
sind. Die einzelnen, aus Eiweiss und Conchiolin bestehenden Eibe¬ 
hälter bleiben voneinander unabhängig, werden aber basal durch 
eine durchgehende Leiste verbunden. 

Bei Nassa mutabilis variiert die Zahl der Kapseln pro Gelege 
zwischen 2 bis 14, wobei die zuletzt abgelegte Kapsel oft etwas 
kleiner ist. Über die Zahl der Embryonen pro Oothek bei den 
verschiedenen Arten gibt Tabelle I Auskunft. Innerhalb einer Art 
bestehen, wie Abb. 1 demonstriert, ziemliche Schwankungen. 


Tabelle I 

Die Fortpflanzungsverhältnisse bei verschiedenen Nassa -Arten 


1 

Art 

Eizahl 

pro 

Kapsel 

Eidurch¬ 
messer 
(in n) 

Sclilüpf- 

zustand 

Schalen¬ 
länge im 
Schlüpf- 
zustand 
(in ijl) 

Autoren 

Nassa incrassata 

mehrere 

160 

Veliger 

180-200 

Lebour 1931 ff. 
Thorson 1946 

Nassa pygmaea 

40-145 

140-150 

Veliger 

200 

Vestergaard 1935 
Lebour 1938 
Thorson 1946 u.a. 

Nassa reticulata 

] 

50 -293-352 

160 

Yeliger 

236 -280- 
3ÖÖ-367 

Pelseneer 1910 
Ankel 1929 

Lebour 1931 ff. 
Thorson 1946 

Franc 1946/47 

Nassa mutabilis 

j 

5-16-21-21 

500 

Veliconcha 

750 

Bobretzky 1877 
Hoffmann 1902 
Pelseneer 1910 
Ankel 1929 

j 

Nassa suturalis 

1 

1 


wahr¬ 

scheinlich 

Kriech¬ 

stadium 


Risbec 1935 


Die mehr oder weniger dotterreichen Eier schwimmen ohne 
Chorion frei in der eiweisshaltigen Kapselflüssigkeit. Diese ist 
anfänglich ziemlich zäh, wird aber bei Nassa mutabilis infolge der 
Eiweissaufnahme durch die Embryonen zunehmend dünnflüssiger. 
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Bei Nassa reticulata , wo das Kapseleiweiss vorwiegend der Osmo- 
regulation zu dienen scheint, bleibt der Kapselinhalt klebrig, so dass 
die Veliger nur langsam schlüpfen können. Besonders bei Frühsta¬ 
dien sind die osmotischen Verhältnisse im Kapselinnern stark vom 



Nassa mutabilis. 

Schwankung der Embryozahl pro Kapsel 
(berechnet aus 144 Kapseln). 

Aussenmilieu verschieden; bei künstlicher Eröffnung der Gelege 
verändert sich sofort die Form der Embryonen. 

Zur Frühentwicklung . 

Entgegen den Angaben früherer Autoren (Bobretzky u.a.) ver¬ 
läuft die Furchung wie bei allen Gastropoden total und nach dem 
Spiraliertyp. Die Gastrulation erfolgt durch Epibolie (vgl. Pelse- 
neer), wobei die Überwachsung des Entoderms bei Nassa mutabilis 
erst spät stattfindet. 

Von den vier fast allen Dotter enthaltenden Macromeren ist bei 
beiden Arten die 4D-Macromere besonders gross und erinnert 
äusserlich beinahe an den Dottersack des sich ja partiell furchenden 
Cephalopodenkeims (Abb. 2). Sie zeichnet sich durch einen wie beim 
Dotterentoderm der Tintenfische vergrösserten Kern und gegen den 
Dotter zu gelegene Vakuolen aus. Die Bedeutung dieses Riesen- 
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kerns für die Dotterresorption wurde schon von Hoffmann erkannt. 
Es könnte freilich nur mit Hilfe von mikrochemischen Methoden 
eindeutig entschieden werden, ob die von ihm propagierte Dotter¬ 
aufnahme durch den Kern wirklich stattfindet. 



i 

Abb. 2. 

I 

Nassa mutabilis. 

Furchungsstadium mit dominierender 4D-Macromere. 
a: Totalansicht; b: Schnitt (nach Hoffmann). 

Wie auch Hoffmann schildert, gehen die kleinen Macromeren, 
in welchen der Dotter zuerst abgebaut wird, in der Mitteldarm¬ 
bildung auf. Für die von ihm selbst etwas bezweifelte Verschmelzung 
der Dottersubstanzen der kleinen mit der grossen Macromere fanden 
wir keine Anzeichen. Doch sind vor der ersten Phase des Dotter¬ 
abbaus die Macromeren 4A-G noch stark vorgewölbt und deshalb 
ziemlich der 4D-Macromere ähnlich. In Übereinstimmung mit den 
Befunden Hoffmann’s liegt letztere anfänglich in der dorsalen 
Wand des Mitteldarmes; es sei aber schon jetzt betont, dass sie bald 
weitgehend aus dem Darmverband ausgeschlossen wird. Die frühen 
Entwicklungsstadien sind hier nur kurz erwähnt, da über sie in 
einer vergleichenden Arbeit später ausführlicher berichtet werden 
soll. 

Der grosse Dottergehalt sowie bei Nassa mutabilis die zusätzliche 
Eiweissernährung prägen stark die morphologische Ausgestaltung 
der Trochophora (Abb. 3) und des Veligers, und so soll im folgenden 
dessen Entwicklung vor allem im Hinblick auf die embryonale 
Ernährung etwas näher beleuchtet werden. 
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Nassa mutabilis. 

« Trochophora-Stadium » bei Ventral- und Lateralansicht. 

Die hellen Zonen entsprechen dem sich vom Dotter absetzenden embryonalen 

Ectoderm. 



Ah 11 . 4. 

Nassa mutabilis. 

Ventralansicht eines jüngeren Veligers zur Demonstration 
der Ilautvakuolenzellen. 
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Der Veliger von Nassa mutabilis. 

Wir wählen ein mittleres Entwicklungsstadium, wo alle larvalen 
Organe gut ausgebildet sind, die Torsion aber noch in vollem Gange 
ist (Abb. 4 und 5). 


Anl Mololr Mm 



Abb. 5. 

Nassa mutabilis. 
Lateralansicht eines Veligers. 


Äusserlich gleichen diese intrakapsulären, dotterreichen Veliger 
stark den Embryonalstadien von Prosobranchiern des Nähreier¬ 
typs, bei denen der ganze Mitteldarm mit aus Nähreiern stammen¬ 
den Dotterplättchen gefüllt ist. Wie Schnitte zeigen, beschränkt 
sich aber bei Nassa der umfangreiche Dotterbezirk auf die 4D- 
Macromere, welche kappenartig von allen vier Seiten her den 
voluminösen Mitteldarm umgibt (Abb. 6). Analog wie beim Nälir- 
eiertyp ist die 4D-Macromere aus dem Epithelverband des Mittel¬ 
darms ausgeschlossen worden und steht nur an einer schmalen 
Stelle mit dem Darmlumen in Verbindung (vgl. Abb. 8). Diese 
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Dotterreserve bleibt lange Zeit unangetastet, indem sich der 
Embryo vom aufgenommenen Kapseleiweiss ernährt, welches auf 
Schnitten als intensiv blau (Mallory), rosa (PAS-Färbung) oder gelb 
gefärbte Masse (Hämalaun-Orange G) den Mitteldarm erfüllt L 



Abb. 6. 

Nassa mutabilis. 

Schematischer Sagittalschnitt durch einen jüngeren Yeliger. 


Wie die auch auf vielen Schnitten sichtbare, bei PAS-Färbung 
besonders deutliche Eiweissfüllung des Oesophages demonstriert, 
wird, wie bei manchen anderen Prosobranchiern (vgl. z.B. Fol 1876, 
Portmann, Ranjaii) auch bei Nassa das Eiweiss via Stomodaeum 
aufgenommen. Besondere Hautzellen zur Eiweissbewältigung (Po- 
matias (Creek u.a.)) fehlen. Als Verdauungsort dient die Mittel¬ 
darmdrüse («Leber»). Deren Zellen differenzieren sich schon vor 
dem Auswachsen der zwei Leberschläuche — der ganze Mitteldarm 
besteht zu diesem Zeitpunkt noch aus einem einheitlichen Lumen 


1 Die Anfärbung der Dotterplatten ist bei Mallory rot, bei PAS-Färbung 
carrninrot, bei Ilärnalaun-Orange G gelb. 
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(Abb. 6) — histologisch durch Bildung von Vakuolen, welche bald 
Eiweiss-Substanzen enthalten. Zusätzlich finden sich im Plasma 
noch zahlreiche Protolecithplättchen, d.h. noch nicht verdaute 
Dotteranteile, welche im Verlauf der Furchung auf die verschiede¬ 
nen Körperzellen (besonders häufig auch im Velum) auf geteilt 
worden sind. 

Analog den Befunden Pelseneer’s bildet sich die Mitteldarm¬ 
drüse also schon früh aus dem Mitteldarm (Magen) und nie aus 
Dotteranteilen, wie Fischer noch glaubte. Im Gegensatz dazu kann 
die Leberbildung bei Formen mit Nähreiern retardiert sein (vgl. 
z.B. Portmann 1925 und eigene Befunde). Freilich sind auch 
nähreierlose Formen (Purpura haemastoma , Conus mediterraneus 
(Franc 1943)) bekannt, welche ohne differenzierte Leber schlüpfen 
sollen. 

Im Gebiet des späteren Magens liegen neben niederen Zellen 
von teilweise drüsiger Funktion auch Cilienzellen, speziell in Macro- 
merennähe, an der späteren Umschlagstelle gegen die Lebersäcke 
zu, sowie im Gebiet der Oesophag-Einmündung. Im Enddarmgebiet 
finden sich sehr grosse, wahrscheinlich drüsige Zellen. Auch bei 
älteren Embryonen als dem in Abb. 6 abgebildetem Stadium 
besteht zwischen dem Magen und den zwei Schläuchen der Mittel¬ 
darmdrüse noch eine weit offene Verbindung. Das cilienbesetzte 
einschichtige Epithel des Enddarmes ist von zahlreichen Pigment¬ 
körnern erfüllt. Die Zellen des Oesophages sind vakuolös, gross¬ 
kernig und besitzen nur gegen die Cilien zu eine dichtere Plasma¬ 
zone. Die schon stark evaginierte Radulatasche ist nur noch durch 
eine schmale Oeffnung mit dem Oesophag verbunden, im histolo¬ 
gischen Bau aber noch nicht von der übrigen Speiseröhre geschie¬ 
den. Entgegen Fusus fehlt bei Nassa der dort von Portmann 
(1955) als « bourrelet de fermeture» beschriebene hochzeilige Ver¬ 
schlussapparat des Oesophages. 

Trotz der intensiven Nährstoffaufnahme geht bei Xassa im 
‘Gegensatz zu manchen Entwicklungen mit Nähreiern (nicht bei 
allen !) die Ausdifferenzierung der Organe kontinuierlich weiter. 
So wandert während der Torsion die Region des Enddarmabganges 
unter gleichzeitiger Vergrösserung der Mantelhöhle gegen den 
Schalenapex (vgl. Abb. 7), womit die bisher parallel zum Mantelrand 
verlaufende Lage des Enddarmrohres (Abb. 5) aufgegeben wird. 
Gleichzeitig drehen sich der Eingeweidesack und die Schale, welche 
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bisher in gleicher Richtung wie die Kopf-Fussachse gelegen waren, 
seitlich aus. 

Nur das mit einem mesodermalen Septum versehene Velum 
bleibt im Vergleich mit dem Schlüpfstadium lange Zeit hindurch 
klein, was auch für seine Cilien gilt. Doch ist sein histologischer Bau 
typisch. Die hohen Velarzellen enthalten umfangreiche, mit Vital¬ 
farbstoffen leicht tingierbare Vakuolen, eine periphere Zone dichten 
Plasmas und unterhalb der Cilien einen Saum von grossen Basal¬ 
körnern. Innerhalb der grossen Cilien befindet sich — wie fast bei 
allen Prosobranchier-Veligern (vgl. etwa Werner und Fioroni- 
Sandmeier) ein Kranz kleinerer, der sogenannten Futterrinne 
zugehöriger Cilien. Das Velum ermöglicht den Embryonen eine 
freilich durch die zähflüssige Konsistenz ziemlich gehemmte Bewe¬ 
gung durch die Kapselflüssigkeit. Die umfangreiche, teilweise durch 
Falten weiter unterteilte Kopfblase, das Velum und die Fussanlage 
(vorerst ohne Propodium) sind aus einer ursprünglich einheitlichen 
dreieckförmigen Anlage hervorgegangen. 

Abb. 4 gibt eine Übersicht über die grossen Hautvakuolenzellen 
(= sekundäre larvale Nephrocyten (Franc)), die mit Vitalfarb¬ 
stoffen leicht dargestellt werden können und in der Epidermis der 
verschiedensten Prosobranchierveliger (z.B. Pisania (Franc), 
Fusus (Portmann 1945), Philbertia (eigene Befunde) etc.) Vor¬ 
kommen. Sie lassen sich in drei Gruppen einteilen: 

1. Die Nackenzellen befinden sich oberhalb der Mundöffnung 
zwischen den Tentakelanlagen und können bei Nassa sockelartig 
vorgewölbt werden (Abb. 4 und 5 !). Weitere solche Zellen 
liegen mehr dorsal auf der eigentlichen Kopfblase; 

2. Auch auf dem Mantelrand finden sich mit vielen, kleinen, 
maschenartig verteilten Vakuolen versehene larvale Ectoderm- 
zellen, welche freilich lange nicht so gross wie bei Pisania oder 
gar Philbertia werden; 

3. Entgegen Pisania bleiben bei den Nassiden auch die Vakuolen¬ 
zellen auf der Fussunterseite klein. 

Die Bedeutung dieser Zellen ist noch nicht geklärt. Vitalfär¬ 
bungsbefunde lassen eine exkretorische Funktion als wahrschein¬ 
lich erscheinen. 
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Als larvales Hauptexkretionsorgan dient aber ein Paar seitlich 
hinter dem Velum liegender und schon von Bobretzky, Pelse- 
neer u.a. beschriebener Larvalnieren, wie sie für die meisten Pro- 
sobranchierveliger typisch sind. Ihr Kern und das gelegentlich 
einzelne Dottergranula (vgl. ähnliche Befunde von Franc für ver¬ 
schiedene Arten) enthaltende Plasma liegen basal; ein mit meist 
zahlreichen kleinen Hohlräumen durchsetztes Aussenplasma um¬ 
fasst die grosse Zentralvakuole (vgl. z.B. Abb. 4 !). Die schon kurz 
nach der Gastrulation sich bildenden Larvalnieren (vgl. auch 
Pelseneer) sind auch nach Aufnahme der Funktion der definiti¬ 
ven Niere noch tätig, werden aber auf den Schlüpfmoment hin bis 
auf geringe Reste reduziert. 

In der anfänglich noch kleinen, während der Torsion vergrösser- 
ten und bald mit der Anlage des Osphradialganglions versehenen 
Mantelhöhle liegt das bereits von Bobretzky und Pelseneer 
(sinus superficiel contractile) für Nassa nachgewiesene, durch die 
Torsion leicht nach links verschobene transitorische Larvalherz. 
Diese mit kontraktilen Muskelfibrillen ausgestattete Blase wird sehr 
gross und füllt in expandiertem Zustand fast die ganze Mantelhöhle 
aus. 

Die nach den weit cephal liegenden Statocysten (Abb. 5) 
erscheinenden Ganglien (Pedal- und Cerebralganglien) werden 
frühzeitig schon umfangreich. Auch der anfänglich sehr dünne 
Musculus columellaris verdickt sich rasch. Die dorsalen, mit einem 
auffallend runden Kern versehenen Zellen des Metapodiums haben 
ein transparentes Operculum abgeschieden. 

Das Schlüpf Stadium von Nassa mutabilis. 

Die frischgeschlüpften, sehr grossen Jungtiere (Tabelle I !) 
stellen im Gegensatz zu den andern Nassa -Arten mit kleinen, lange 
planktontisch lebenden Veligern (vgl. etwa Lebour) eine eigen¬ 
artige Zwischenform dar (Abb. 7), welche in Analogie zu Werner 
(Crepidula) als Veliconcha zu bezeichnen ist. 

Die Veliconcha kann mit ihrem Velum in durchaus veligerhafter 
Manier noch schwimmen. Auch scheint — wie im Embryonalleben 
— das Velum als zusätzliches Atmungsorgan zu funktionieren, 
zumal es in abgestandenem Wasser oder bei Kokainzugabe oft 
ausgestülpt wird. Meist ist es aber vollständig in die Mantelhöhle 
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Anu. 7. 

Nassa mulabilis. 

Veliconcha; oben kriechend (Dorsalansicht), unten schwimmend (Ventral- 
ansicht). Man beachte die durch Pfeile symbolisierte wechselnde Richtung 

der Schalenachse. 
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zurückgezogen, und die Jungtiere kriechen mittels ihrem bereits 
wohl entwickelten und mit Cilien besetzten Fuss (mit grossem 
Propodium und den zwei für Nassa typischen caudalen Fortsätzen) 


Op r*L Mddr Md Ed G7e 



Abb. 8. 

Nassa mutabilis. 

Sagittalschnitt durch die Leberregion der Veliconcha. Man beachte die sich 
an einer schmalen Stelle gegen das Darmlumen zu öffnende Macromere. 


mit einer auch für die Adulttiere bezeichnenden hohen Geschwindig¬ 
keit umher. Der selbst stark tordierbare Fuss ist durch eine dreh¬ 
bare schmale Halsregion mit dem massigen Eingeweidesack ver¬ 
bunden. Beim Kriechen liegt die Schalenachse parallel zur Längs¬ 
achse des Fusses, während sie beim Schwimmen häufig quer dazu 
gerichtet ist. Die Adultähnlichkeit wird durch den bereits sehr 
langen vorstülpbaren Sipho und das Fehlen des bei anderen Arten 
das Velum stützenden Schalensporns (Abb. 5 und il !) erhöht. 
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Der dorsal pigmentierte Oesophag hat sich nach Beendigung 
der Eiweissaufnahme verengert. Sein Epithel ist niederer geworden 
und im Gebiet der Radulatasche, wo die Abscheidung der Radula 
im Gange ist, haben sich Drüsenzellen ausgebildet. 




ÄBB. 9. 

Nassa mutabilis. 

Sagittalschnitt durch die Macromere der Veliconcha. 

Das Mitteldarmlumen (Magen) enthält neben den ebenfalls im 
Enddarm noch vorkommenden Eiweissresten auch Dotterpartikel 
(Abb. 8 ff.), welche aus dem jetzt viele leere Hohlräume zeigenden 
Macromerenplasma stammen. Doch umschliesst andererseits die im 
Vergleich mit Nähreierformen und auch mit Nassa reticulata sehr 
plasmareiche Macromere, welche am lebenden Tier gelb erscheint, 
noch manche Dotterplättchen. Immerhin bestehen grössere indi¬ 
viduelle Unterschiede. Bei den seltenen Tieren mit sehr dotter- 
armer Macromere ist dafür der Mitteldarm mit einer grösseren, zur 
Verdauung bereiten Menge von Dottergranula gefüllt. Entgegen 
verschiedenen Literaturangaben und in Übereinstimmung mit 
Crepidula jornicala (Werner) schlüpft also Nassa mit einem 
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beträchtlichen Dotterrest, was schon von Bobretzky festgestellt 
wurde. Vor allem auf Grund von Anfärbungsbefunden darf 
geschlossen werden, dass in der Leber neben der Eiweiss- zumindest 



Ci-2e(E<t 
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Abb. 10. 

Nassa mutabilis. 

Schnitt durch die Drüsenzellen im Bereich des Enddarmausganges 
der Veliconcha. 

ein Teil der Dotterresorption erfolgt. Nach Hoffmann’s Befunden 
soll auch eine gewisse Dottermenge durch den sehr grossen, teil¬ 
weise Pseudopodien aussendenden Maeromerenkern (Abb. 9) auf¬ 
genommen werden (vgl. pg. 3). Dieser beginnt jetzt aber trotz des 
noch vorhandenen Dottervorrates unter vakuoliger Auflösung und 
Chromatinzerfall zu degenerieren. Das postembryonale Schicksal 
des Macromerenkomplexes wie auch der Mitteldarmdrüse soll einer 
künftigen Studie Vorbehalten sein. 
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Bei der Aufarbeitung der Nährstoffe im Darmlumen scheinen 
die schon beim Veliger in Macromerennähe gelegenen, jetzt ver¬ 
mehrten und vergrösserten Zellen — ihre Drüsenvakuolen sind 



Abb. 11. 

Nassa reticulata. 

Ansichten des frisch geschlüpften Yeligers. 


leider auf Schnitten stets entleert (Abb. 10) — wesentlich beteiligt. 
Das Leberepithel steht noch voll im Dienste der Nahrungsresorp¬ 
tion, und die weite Verbindung zwischen allen Lumina unter¬ 
streicht den embryonal gebliebenen Charakter des Darmtraktes. 

Im übrigen ist die wie bei allen nährstoffreichen Prosobranchier- 
Ontogenesen fliessende Metamorphose in vollem Gang. Die larvalen 
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Abb. 12. 

Nassa reticulata. 

Sagittalschnitt durch einen schlüpfreifen Yeliger. 



Abb. 13. 

Alte planktontische Yeliger von Nassa reticulata (a) und Nassa incrassata (b). 
Man beachte die umfangreiche Pigmentierung. 
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Organe werden unter Einschaltung einer Phase gemeinsamer 
Funktion in ihrer Tätigkeit sukzessive durch die adulten ersetzt. 
So schlägt das definitive Herz schon kräftig und in der Niere 
finden sich Konkremente; andererseits sind Larvalherz und Larval¬ 
niere (diese wird zuerst reduziert) bereits weitgehend abgebaut. 
Die mit 10 bis 12 Blättchen versehene Kieme wird von der analog 
dem Mantelhöhlenboden stark pigmentierten, umfangreichen Hypo- 
branchialdrüse überdeckt. Das Osphradialganglion ist gross. 

Das Schlüpf Stadium von Nassa reticulata. 

Die früh, etwa nach zwei Wochen schlüpfenden freischwimmen¬ 
den Veliger entsprechen ungefähr einem Nassa mutabilis -Embryo 
nach halber intrakapsulärer Entwicklungszeit (vgl. Abb. 5 und 11!). 

Alle Larvalorgane sind wohlentwickelt und die Cerebral- und 
Pedalganglien bereits gross. Entgegen dem entsprechenden Nassa 
mutabilisSt&&mm ist aber eine mit Konkrementen erfüllte definitive 
Niere vorhanden. Bei den am weitesten entwickelten Embryonen 
finden sich die ersten Anlagen der Pallialorgane (Osphradium, 
Hypobranchialdrüse). Das durch einen Schalensporn gestützte, eher 
kleine, postembryonal aber rasch auswachsende Velum (Abb. 13) 
ist schon stark pigmentiert. 

Der Darmbau stimmt weitgehend mit dem entsprechenden 
Embryonalstadium von Nassa mutabilis überein. Die vakuolösen 
Zellen der Mitteldarmdrüse liegen noch im einheitlichen Lumen und 
nur bei den ältesten Embryonen wächst die auch hier grössere 
linke Leberanlage gegen die Schalenwindung zu vor. Die Magen¬ 
zellen sind histologisch kaum differenziert. Die nur im noch nicht 
degenerierenden Kerngebiet in einem schmalen Bereich mit dem 
Darmepithel verbundene Macromere ist im Vergleich zu Nassa 
mutabilis sehr plasmaarm und mit dichten, unterschiedlich grossen 
Dottergranula vollgepackt. Aus dem noch grossen Dottergehalt 
darf geschlossen werden, dass auch Nassa reticulata eine gewisse 
Eiweissmenge aufnimmt; zur Entwicklung müssen ja beträchtliche 
Nährstoffmengen verbraucht werden. 

Diskussion. 

In ihrer Entwicklung zeigen die beiden adult sehr ähnlichen 
Nassa- Arten grosse Unterschiede. 
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Xassa reticulata schlüpft in einem fortgeschrittenen Yeliger- 
Stadium (mit definitiver Niere), welches sich aber erst nach einer 
langen, etwa zwei Monate dauernden pelagischen Phase (vgl. 
Lebour) ins benthische Adulttier umwandelt. 

Die intensivere Ernährung des Keimes erlaubt Xassa mntabilis 
ein Schlüpfen als Yeliconcha. Dieses Stadium wird bei Xassa reti¬ 
culata erst etwa am 40.. bei incrcissata am 90. post embryonalen Tag 
(vgl. die Abb. bei Fretter-Graham) erreicht. Damit erfolgen zahl¬ 
reiche hei den anderen AV/ssu-Arten postembryonale Entwicklungs¬ 
gänge bei Xassa mntabilis schon embryonal (Auswachsen des 
Yelums bis zur angedeuteten Yierlappigkeit, Anlage und Ausbau der 
Pallialorgane. des Herzens und der Pigmentierung. .Abbau des 
Macromerendotters. Auswachsen der Lebersäcke und der Schale, 
Torsion, Regression der Larvalorgane, usw.). 

In Bezug auf das Yorkommen von stark differierenden Entwick¬ 
lungsgängen bei nahe verwandten Gattungen oder Arten stehen die 
eben geschilderten Xassa- Arten nicht allein da. Yielmehr bieten — 
wie an anderer Stelle detaillierter gezeigt werden soll (Fioroni) — 
viele Prosobranchier gute Beispiele für die Kaenogenese. d.h. für 
evolutive Abwandlungen in der Ontogenese, welche aber zu ähnli¬ 
chen Adult formen führen. 

Liisere Xassa- Befunde erweitern auch die Kenntnisse über die 
embryonalen Ernährungsformen der Gastropoden. bei denen sich 
folgende Typen unterscheiden lassen: 

A. Die embryonale Ernährung erfolgt grösstenteils durch Dotter¬ 
substanzen: das Kapseleiweiss hat nur eine osmotische Funktion 

(vgl. Hertling). 

1. Arten mit dotterarmen Eiern schlüpfen im Trochophora- 
oder frühen Yeliger-Stadium (ohne Anlagen der definitiven 
Organe: z.B. manche Archaeogastropoden. die meisten 
Opisthobranchier): 

2. Dotterreiche Eier ermöglichen oft ein Schlüpfen im Kriech¬ 
stadium (z.B. manche Littorinacea , Calyptraeacea. Toxo- 
glossa u.a.): 

3. Zudem kann auf sehr unterschiedliche Weise arteigener 
Dotter in Form von Xähreiern aufgenommen werden, was 
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wiederum zu weit entwickelten Schlüpfstadien führt (v.a. 
Stenoglossa). 

B. Die embryonale Ernährung wird besonders durch Eiweissauf¬ 
nahme 1 sichergestellt, wozu komplizierte Zusatzorgane dienen 
können. Dabei zeigt Pomatias (Creek, vgl. Tabelle II) verwandte 
Züge zu den Pulmonaten. 

C. Schliesslich gibt es Typen von «Mischernährung», bei denen 
neben dem eigenen umfangreichen, meist in spezialisierten 
Macromeren eingelagerten Dotter auch beträchtliche Eiweiss¬ 
mengen resorbiert werden. Sowohl Fusus (Tabelle II) als auch 
Nassa mutabilis nehmen frühembryonal Dotter auf; während 
der intensiven Eiweissaufnahme stagniert die Dotterresorption. 
Der Abbau des restlichen Dotters setzt erst in der späten 
Embryonalzeit (Nassa) oder postembryonal (Fusus) ein. 

Ein Vergleich der Entwicklungen von Pomatias , Fusus und 

Nassa mit Ontogenesen vom Nähreiertyp zeigt, dass Formen mit 

viel Nährstoffen — seien diese nun Eiweiss oder Dotter — manche 

gemeinsamen Züge aufweisen: 

1. Die Eizeit ist lang; 

2. Der eigene Dotter wird in Macromeren konzentriert; 

3. Die intensive Nährstoffaufnahme wirkt oft auf viele ontogene- 
tische Prozesse retardierend (vgl. etwa Fusus mit Buccinum und 
Nucella (Portmann 1925)) und hemmt immer, wie auch unsere 
Nassa- Befunde zeigen, die definitive Ausgestaltung des Leber¬ 
epithels; 

4. Die Metamorphose verläuft fliessend (vgl. Portmann-Sand¬ 
meier !); 

5. Das Schlüpfstadium ist weit entwickelt; es ist eine Veliconcha 
(Nassa) mit sehr kurzer planktontischer Phase oder mehrheit¬ 
lich ein Kriechstadium. 


1 Rine geringe Resorption von Kapseleiweiss kommt freilich sehr vielen 
Prosobranchiern zu. 


Tabelle II 

Übersicht über die Ontogenese verschiedener, auf Eiweissernährung spezialisierten Prosobranchier-Arten 
(nach Creek, Portmann 1955, Hoffmann und eigenen Befunden). 
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Genau wie bei den Formen mit Nähreierbewältigung (vgl. Fio¬ 
roni) lassen sich auch bei den auf Eiweiss spezialisierten Proso- 
branchier-Ontogenesen verschiedene Stufen unterscheiden. Poma - 
tias mit ihrer cephalen Masse und Fusus mit seinem spezialisierten 
Albumensack und dem « bourrelet de fermeture » im Stomodaeum 
sind Endpunkte dieser Evolutionsreihe. Nassa mutabilis und vor 
allem Nassa reticulata müssen infolge des Fehlens von allein zur 
Eiweissbewältigung angelegten Organen in dieser Hinsicht als 
primitiver taxiert werden. Noch ursprünglicher liegen freilich die 
Verhältnisse bei Philbertia (mit sehr langer planktontischer Phase), 
welche wohl Eiweiss resorbiert, aber noch keine aus dem Darm¬ 
verband ausgegliederte Macromere mit spezialisiertem Kern 
besitzt. Über diese in evolutiver Hinsicht bedeutsame Art soll in 
einer nächsten Arbeit berichtet werden. 

Anschliessend sei auf eine weitere evolutive Rolle des embryo¬ 
nalen Ernährungsmodus hingewiesen, die in analoger Weise auch 
bei Cephalopoden spielt (vgl. Mangold und Fioroni 1964). 

Die für nährstoffarme Formen typische pelagische Phase führt 
zu einer homogenen Mischung der Populationen. Die nährstoffrei¬ 
cheren im Kriechstadium oder als vorwiegend kriechende Veli- 
concha schlüpfenden Arten zeichnen sich dagegen durch eine 
grössere Ortsbindung aus, was die Rassenbildung fördert. Auf 
dieses Problem ausgerichtete systematische Studien an Proso- 
branchiern dürften interessante Ergebnisse zeitigen. 


ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die Ontogenesen von Nassa mutabilis und Nassa reticula werden 
vor allem in Bezug auf die embryonale Ernährung und den 
Schlüpfzustand untersucht. 

2. Die Ernährung ist doppelt: der in einer aus dem Darmepithel 
weitgehend ausgeschlossenen grosskernigen Macromere gelegene 
Dotter wird in der frühen Embryonalperiode und postembryonal 
abgebaut. Die Aufnahme von Kapseleiweiss erfolgt, besonders 
intensiv bei Nassa mutabilis , im mittleren Entwicklungs¬ 
abschnitt. 
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3. Das durch den cilienbesetzten Oesophag verschlungene Eiweiss 
wird in den Vakuolenzellen der späteren Mitteldarmdrüse 
resorbiert. Es fehlen besondere transitorische, ausschliesslich 
der Eiweissbewältigung dienende Organe, wie sie bei Pomatias 
und Fusus auftreten. 

4. Der an Nährstoffen sehr reiche Embryo von Nassa mutabilis 
schlüpft als Veliconcha, während der nährstoffärmere Veliger 
von Nassa reticulata noch eine sehr lange planktontische Nähr¬ 
und Verbreitungsphase durchmachen muss. 


RESUMfi 

1. Ce travail compare les ontogeneses de Nassa mutabilis et Nassa 
reticulata et decrit surtout l’alimentation de l’embryon et l’etat 
d’eclosion. 

2. Nous constatons deux sources d’alimentation; le vitellus situe 
dans une macromere presque completement isolee de l’intestin 
(avec grand nucleus) est digere pendant les premieres phases 
embryonnaires et la periode juvenile apres la naissance. L’albu- 
mine de la capsule, speeialement riche chez Nassa mutabilis , est 
ingurgite surtout pendant la phase mediane du developpement. 

3. L’albumine, transporte par les cellules ciliees de l’oesophage, est 
resorbe dans les cellules vacuolaires du futur hepathopancreas. 
Nassa ne possede pas des Organes transitoires specialisees pour 
la resorption de Talbumine comme on les observe chez Pomatias 
et Fusus. 

4: L’embryon de Nassa mutabilis , muni de beaucoup de reserves 
nutritives eclot comme Veliconcha, pendant que la veligere de 
Nassa reticulata , moins dotee de ressources alimentaires. doit 
encore passer par une longue phase planctonique, qui sert ä 
l’alimentation et favorise la repartition de l’espece. 
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Verzeichnis der Abkürzungen in den Abbildungen 


An 

Anus 

Anl 

Anlage 

Au 

Auge 

CG 

Cerebralganglion 

CiZe 

Cilienzelle 

Ct 

Ctenidium (Kieme) 

DrZe 

Drüsenzelle 

Ed 

Enddarm 

Ew 

Eiweiss 

F 

Fuss 

Fdr 

Drüsenzellen der 
Fusssohle 

hFdr 

hintere Fussdrüse 

Für 

Futterrinne (im 
Velum) 

G 

Ganglion 

H 

Herz 

Hü 

periphere Hülle der 
Dotterplättchen 

Hyp 

H ypobranchialdrüse 

Kbl 

Kopfblase 

Ke 

Kern 

LH 

Larvalherz 

LN 

Larvalniere 

Lu 

Lumen 

Md 

Mitteldarm (Magen) 

1-f-rMddr 

linke und rechte Mit¬ 
teldarmdrüse 
(« Leber ») 

Mep 

Metapodium 

MH 

Mantelhöhle 

Mic 

Micromere 

Mm 

Macromere 

MR 

Mantelrand 


MRZ 

Mantelrandzellen 

Mu col 

Musculus columella- 
ris (Schalenretrak- 
tor) 

N 

Niere 

Ng 

Nierengang 

NZ 

Nackenzelle (sek. 
Nephrocyte) 

vNZ 

Gruppe der sockelar¬ 
tig vorstülpbaren 
Nackenzellen 

Oe 

Oesophag 

OG 

Osphradialganglion 

Op 

Operculum 

PG 

Pedalganglion 

Pigm 

Pigmentierung 

PI 

Plasma 

Prop 

Propodium 

S 

Schale 

Sep 

Schalenepithel 

(Mantelepithel) 

Ssp 

Schalensporn 

Si 

Sipho 

Stc 

Statocyste 

Sto 

Stomodaeum 

RaVak 

Randvakuolen 
(der Larvalniere) 

Te 

Tentakel 

Vak 

Vakuole 

ze Vak 

zentrale Vakuole 
(der Larvalniere) 

Ve 

Velum 

Vit 

Vitellus (Dotter) 

Ze 

Zelle 
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